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Систематическая структура комплекса Р/апоғђағіиѕ соғпеиѕ $. 1. (Саѕігоройа, Риштопаќа): анализ 
аллозимных маркеров и морфометрических признаков. Межжерин С. В., Гарбар Д. А., Гарбар А. В. — 
Методом электрофореза в полиакриламидном геле исследованы ферменты и структурные белки 
мышц (всего 13 локусов) 4 предполагаемых видов легочных моллюсков рода Р/апоғрағіиѕ из 
водоемов окр. Житомира, Сум и Вилково. Доказано не только отсутствие различий в аллельных 
пулах, но и четкое соответствие аллельных частот полиморфных локусов у этих видов в пределах 
каждой из выборок, вследствие чего в совокупных выборках из Вилково и Житомира, состоящих 
из Зи 4 видов, имело место полное совпадение наблюдаемого и теоретического распределений 
генотипов полиморфных локусов (Еѕ-1, Ср!), что отвечает модели панмиксной популяции. 
Таким образом, результаты генного маркирования доказывают конспецифичность Р. сотеиз, 
Р. Бапайсих, Р. ритрига и Р. этап и некорректность выделения в его пределах симпатрических 
видов, основываясь на некоторых конхологических признаках. Сравнение изменчивости 
аллозимных маркеров и морфологических признаков между тремя географическими выборками 
показало, что изоляция дистанцией гораздо существеннее дифференциации 4 предполагаемых 
видов. Более того, значимость генетических отличий моллюсков из Сум от житомирских и 
вилковских доказывает возможность алловидовой структуры Р. сотеиб (Тлппаецф, 1758) $. 1. 


Ключевые слова: систематика, моллюски, Р/апотратих, биохимическое генное марки- 
рование. 
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Введение 


Морфологическое определение вида, основывающееся на типологической концепции, господ- 
ствовало в таксономии животных до середины хх в., хотя и в наши дни в исследованиях отдельных 
групп животных не утратило своего прежнего значения. В тот период развития систематики иссле- 
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дователи зачастую были склонны придавать видовой статус практически всем внешне отличным 
формам живых организмов без учета их индивидуальной изменчивости. Такой подход в конечном 
итоге привел к описанию таксонов, определение которых вызывает серьезные затруднения. Именно 
это вызвало необходимость во введении в практику таксономии более строгих генетических крите- 
риев вида, на основе которых была сформирована биологическая концепция вида (Мауг, 1963). Бе 
стержнем стало представление о виде как о «генетической прерывистости», которая в упрощенной 
форме воспринималась как репродуктивная изоляция в природе. Позднее биологическая концепция 
плавно перешла в эволюционную, согласно которой вид — это не только единица репродукции, но 
и эволюции, а критерием эволюционно-генетической дискретности таксона является уникальность 
его генофонда, которая проявляется в фиксации видоспецифичных аллелей. Следует подчеркнуть, 
что значимость морфологических признаков как критериев выделения вида в эволюционной концеп- 
ции не утратила своего значения, а скорее, дополнилась анализом признаков на молекулярно- 
генетическом уровне организации, проявление которых не зависит от среды обитания и возраста, а 
их индивидуальная изменчивость строго регламентируется законами наследования. На практике 
систематика подавляющего большинства групп животных была, есть и будет типологической, по- 
скольку внедрение генетических методов из-за их трудоемкости целесообразно осуществлять только 
в исследованиях модельных групп, систематика которых вызывает особый интерес. В подобных слу- 
чаях результаты генетического анализа выступают критерием истины. 

К концу ХХ в. противоречивая ситуация сложилась в систематике некоторых моллюсков, среди 
которых и семейство Вишщ@ае, представленное в Украине родом Р/апогратиз. До начала 70-х годов в 
пределах рода признавалось наличие лишь Р/апоғђағіиѕ соғпеиѕ (Ііппаеиѕ, 1758), который на основа- 
нии конхологических признаков впоследствии ревизовали (Кривошеина, Старобогатов, 1973) с 
выделением 5 видов: Р/апоғђағіиѕ согпеиз (Ііппаеиѕ, 1758), Р. Бапаіісиѕ (апе, 1856), Р. ригрика (Ми!- 
Іег, 1774), Р. етап (ОипКег, 1856), Р. ѕ/іепоѕіота (Воигвиівпаї, 1881). Однако дальнейшие попытки 
привлечь для подтверждения видового статуса этих форм данные исследований кариотипа и репро- 
дуктивной изоляции (Максимова, 1995) не принесли убедительных результатов, подтверждающих 
правильность ревизии. 

В настоящее время мнения разделились. Одни специалисты придерживаются взглядов И. Я. Ста- 
робагатова (Стадниченко, 1990), тогда как другие (СіІоег, 2002 и др.) объединяют все эти виды в один 
полиморфный вид Р. сотеиз (Ііппаеџѕ, 1758), отмечая, что параметры раковины подвержены средо- 
вому влиянию и, следовательно, являются наиболее изменчивыми. Таким образом, ни одна из рас- 
смотренных концепций не является на сегодняшний день достаточно обоснованной. Для оконча- 
тельной таксономической ревизии этой группы необходимы дополнительные исследования, прежде 
всего — генное маркирование особей сообществ этих видов в местах их совместного обитания. 


Материал и методы 


Материалом исследования послужили одноразовые сборы моллюсков, проведенные авторами 
публикации в следующих местах: окр. г. Вилково (р. Дунай, август 2004 г., прибрежная зона на 
протяжении 400 м с песчаными донными отложениями и редкой водной растительностью); 
окр. г. Житомира (р. Тетерев, сентябрь-октябрь 2003 г., прибрежная зона на протяжении 200 м с 
илистыми донными отложениями и обильной водной растительностью); г. Сумы (03. Дурова, август 
2004 г., прибрежная зона с илистыми донными отложениями и обильной водной растительностью). 
В каждой из выборок на основе конхологических признаков (Кривошеина, Старобогатов, 1973) 
идентифицированы следующие виды: Р. согиеиз (Вилково — 18 экз., Житомир — 37 экз., Сумы — 
17 экз.), Р. Бапаїісиѕ (Вилково — 10 экз., Житомир — 38 экз., Сумы — 18 экз.), Р. ригрига (Вилково — 
І экз., Житомир — 33 экз., Сумы — 15 экз.), Р. вгап@ 5 (Вилково — 21 экз., Житомир — 31 экз.). 
Кроме того, проведена серия промеров каждого моллюска: высота раковины, ширина раковины (по 
перпендикуляру к ее оси), высота устья, ширина устья, ширина последнего оборота сверху и снизу, 
ширина предпоследнего оборота, ширина третьего оборота, ширина внутренних оборотов сверху и 
снизу, радиус раковины. При определении видовой принадлежности учитывались и качественные 
характеристики: форма раковины и ее устья, характер нарастания оборотов и их выпуклость, рисунок 
шва между оборотами, форма базального и палатального краев устья, глубина и ширина пупка. 
Измерения проводили с помощью кронциркуля с точностью до 0,1 мм. 

Электрофоретический анализ ферментов и белков мышц, печени и гемолимфы проведен в 
7,5%-ном полиакриламидном геле (Реасоск еї а1., 1965). 


Результаты 


Генетический анализ. Методом электрофоретического анализа в вы- 
борке из окр. Житомира исследована изменчивость ферментов, кодируемых 
соответствующими локусами: аспартатаминотрансферазы (Ааі-1), глюкозофос- 
фатизомеразы (брі), глицерол-3-фосфатдегидрогеназы (СЗраһ), малатдегидро- 
геназы (Маһ-1), лейцинаминопептидазы (Гар), супероксиддисмутазы (804-1), 
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кислой фосфатазы (АсРћ), неспецифических эстераз (Ез-1, -4, -5), структурных 
белков мышц (РЕ-Т, -4, -5). Из этих 13 локусов однозначно инвариантными 
оказались 10; локус Аа{-1 имел только редкие электрофоретические варианты, 
Ор! был представлен двумя аллелями, встречающимися практически в равной 
пропорции, а Еѕ-1 — 4 аллелями, обозначенными в соответствии с увеличением 
электрофоретической подвижности в алфавитном порядке. Такая высокая сте- 
пень генетической изменчивости локуса Еѕ-1 и определила его использование в 
качестве основного маркера. Эффективное разрешение электроморф локуса Ез- 
І было получено в гемолимфе, где была ограниченная экспрессия локусов не- 
специфических эстераз, кодирующих медленно мигрирующие белки, которые в 
экстрактах из мышечной или печеночной ткани просто закрывали продукты ал- 
лелей локуса Еѕ-1 и таким образом препятствовали интерпретации данных. 

Сопоставление частот встречаемости аллелей локуса Еѕ-1 не выявило ни 
видоспецифичных аллелей, ни достоверных различий между 4 предполагаемыми 
видами (табл. 1) в пределах каждой из трех изученных выборок. В результате в 
двух смешанных выборках (дунайской, где было идентифицировано 3 вида, и 
житомирской, включающей в себя предположительно 4 вида) имело место 
отличное соответствие наблюдаемых и ожидаемых на основании закона Хар- 
ди-Вайнберга распределений генотипов (табл. 2), а это значит, что две проана- 
лизированные выборки являются не совокупностями особей разных видов, а 
панмиксными популяциями. 

Этот вывод также подтверждает анализ распределений частот встречаемости 
аллелей и генотипов локуса Ор! в житомирской популяции; и в данном случае 
отсутствовали видоспецифичные аллели и различия в частотах полиморфных 
локусах, а выборка в целом проявляла как единая панмиксная популяция, о чем 
свидетельствует соответствие наблюдаемых и ожидаемых (указаны в скобках) 
распределений генотипов: Срі/ — 28 (30,8), Сріѕ/ — 63 (56,9), Срі/ - 23 (26,2) 
при х2 = 1,32, р > 0,05. 


Таблица 1. Аллельные частоты встречаемости локуса Еѕ-1 у сравниваемых видов моллюсков рода 
РІапорђағіиѕ 


Та е 1. АПеіс гедиепсіеѕ оѓ ће Еѕ- 1 Іосиѕ іп сотрагей ѕресіеѕ оѓ тоїиѕКѕ оѓ ће зепи$ Р/апоғђБағіиѕ 


Вилково Житомир Сумы 
Аллель 
В, Р.в. Р. Б. Р. с. Р. в. Р. 6. Р. р. Р. вв, РР. 
Еѕ-1а 0,39 0,36 0,30 0,14 0,08 0,19 0,07 0 0 0 
Еѕ-16 0,55 0,54 0,55 0,72 0,79 0,65 0,81 0 0 0 
Еѕ-1а 0,05 0,10 0,05 0,14 0,13 0,16 0,12 1 1 1 


п 10 21 18 37 31 38 33 17 18 15 


Примечание. Ё. с. — Р. сотеиб; Р. в. — Р. візапіеиѕ; Р. Б. — Р. Бапаїсит; Р. р. — Р. ригрига. 


Таблица 2. Наблюдаемые и ожидаемые (в скобках) распределения генотипов локуса Еѕ-1 в общих 
выборках предполагаемых видов Р. соғпеиѕ $. 1. 

Тађ1е 2. Орѕегуей (ехресфе4) гепобурез @іѕігірибіопѕ оѓ е Еѕ-1 Іосиѕ іп ғепегаііхей ѕатріеѕ оѓ 4 аѕѕитей 
Ѕѕресіеѕ оѓ Р. соғпеиѕ 5. 1. 


Генотип 
Выборка 
Еѕ-1а/а Еѕ-1а/0 Е5- 12/9 Еѕ-10/ | Еѕ-10/4 Еѕ-19/4 х2 
р. Дунай 4 (6,1) 22 (18,9) 4 (3,2) 14 (14,6) 5 (4,9) 0 (0,4) 1,64 
р. Тетерев* 2 (1,9) 24 (22,6) 3 (4) 61 (61,3) 23 (21,8) 2 (1,9) 0,41 


* Редкие генотипы в расчеты не брались. 
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Таблица 3. Средние частоты встречаемости аллелей локуса Еѕ-1 в трех выборках Р. согпеиз 5. 1., % 
ТађЬ1е 3. Меап ігедиепсіеѕ оѓ һе Еѕ-1 Іосиѕ іп #һгее ѕатріеѕ оѓ Р. соғпеизѕ 5. 1., % 


Аллель Вилково Житомир Сумы 
Еѕ-1а 0,34 + 0,05 0,12 + 0,02 0 
Еѕ-16 0,53 + 0,05 0,72 + 0,03 0 
Еѕ-1с 0,04 + 0,02 0,02 + 0,01 0 
Еѕ-1а 0,09 + 0,03 0,14 + 0,02 1 

п 50 139 50 


В отличие от межвидовых сравнений сопоставление частот встречаемости 
аллеей разных географических выборок дает высоко достоверные различия 
(табл. 3). Так, моллюски дунайских и тетеревских выборок, хотя и имеют одина- 
ковый генный пул, представленный 4 аллелями, но отличаются друг от друга 
частотами встречаемости аллелей Еѕ-1а и Еѕ-10. Моллюски из Сум имеют 
фиксацию самого медленного аллеля Еѕ-14, чем они принципиально отличаются 
от двух других выборок. Такие различия, близкие к фиксации альтернативных 
аллелей, характерны для викарирующих видов с определенным уровнем интро- 
грессивной гибридизации. Наличие фиксаций альтернативных аллелей, обна- 
руженное по локусу Еѕ-1, подтверждается качественными различиям в электро- 
форетических спектрах эстераз мышц и печени, полокусная интерпретация ко- 
торых затруднена из-за перекрываний спектров. Таким образом, если различия 
между «видами» моллюсков в пределах выборок совершенно не выражены, то 
географические выборки, включающие в себя комплексы видов, имеют 
существенные различия, что совершенно исключено в случае, если бы они дей- 
ствительно представляли собой смесь видов, поскольку каждый из видов, по 
определению, обладает своим генофондом и, следовательно, должен иметь свой 
тренд географической изменчивости. 

Морфометрический анализ. Вследствие проведенного сравнения 
межвидовой и географической изменчивости на уровне генных маркеров пред- 
ставляет интерес сопоставление морфологических различий «видов» внутри вы- 
борок и географических выборок между собой. Этот анализ проведен по сово- 
купности морфометрических признаков методами многомерной статистики. 

Дискриминантный анализ показал, что 4 предполагаемых вида в обобщен- 
ной выборке, составленной из особей всех трех географических популяций, 
дифференцированы очень слабо — в среднем на уровне 58%, а это значит, что 
практически половина особей каждого вида не поддается определению (табл. 4). 
Тогда как степень дискриминации особей в смешанной выборке по их принад- 
лежности к географическому региону оказалась гораздо выше — на уровне 88% 
(табл. 5), а уже 4 моллюска из 5 можно достоверно отнести к одной из трех гео- 
графических выборок. 


Таблица 4. Надежность определения 4 «видов» комплекса Р. соғпеиѕ $. 1. 
Та е 4. Тһе геіарііу оѓ 915сгиптайоп оѓ 4 аѕѕитей ѕресіеѕ оЁ Р. согпеих $. 1. 


Вид Надежность, % ве. Р.в Р.В, Р. р. 

Р. с. 63,3 31 8 10 0 
Р. г. 53,3 11 32 8 9 
Р. 6. 59,0 10 11 36 4 
Р. р. 58,9 1 9 6 23 
В целом 58,4 53 60 60 36 


Примечание. Сокращения названий видов такие же, как и в таблице 1. 
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Таблица 5. Надежность определения особей из 3 географических выборок Р. соғпеиѕ $. 1. 
Та е 5. Тһе геіарііќу оғ @5сгиитайоп оѓ ѕресітепѕ оѓ З реоргарһіс роршайоп$ оѓ Р. согпеиз $. 1. 


Локалитет Надежность, % Житомир Сумы Вилково 
Житомир 91,3 126 8 4 
Сумы 88,0 5 44 1 
Вилково 61,9 6 2, 13 
В целом 87,6 137 54 18 


Сходные результаты дают и методы многомерной статистики, согласно 
которым 4 предполагаемых вида не только существенно перекрываются в про- 
странстве главных компонент, но и по первой компоненте не отличаются в 
принципе, так как имеют совершенно одинаковый характер векторизации 
(рис. 1), а имеющиеся различия, связанные со второй компонентой, представля- 
ют собой пошаговые сдвиги в морфологии, которые вполне можно ожидать, по- 
скольку в идентификации предполагаемых видов катушек уже заложены опреде- 
ленные различия в пропорциях раковины. 

Аналогичный анализ, проведенный для трех географических выборок, 
показывает не только гораздо меньшую степень трансгрессии их облаков, но и 
то, что характер изменчивости и ее векторизация проходит в географических 
группах по-разному (рис. 2). А это еще раз доказывает, что различий между 
географическими выборками моллюсков существенно больше, чем между 
предполагаемыми видами. 


Фактор 2 


Фактор 1 


Рис. 1. Облака распределений четырех «видов» Р. сотеиу ѕ. |. в пространстве главных компонент 
(Р. соғпеиѕ — тонкая линия, Р. оғапӣіѕ — пунктирная тонкая линия, Р. рапайси; — жирная линия, 
Р. риғриға — пунктирная жирная линия). 


Ее. 1. Агеаз оѓ аіѕігірийопѕ оЁ 4 аѕѕштеа ѕресіеѕ Р. соғпеиѕ $. 1. ѕресітепѕ ипаег һе таіп сотропепіѕ 
апа[уѕіѕ (Р. соғпеиѕ — Шт іпе, Р. етап — т Ғаіќегіпе Ппе, Р. Бапайси; — 1 1іпе, Р. риғриға — аі 
Ғакегіпе іпе). 
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Рис. 2. Облака распределений особей Р. этапа! 5. 1. из трех географических популяций в пространстве 
главных компонент ( Вилково — тонкая линия, Житомир — жирная линия, Сумы — пунктирная). 


Но. 2. Агеаѕ оѓ 415 1БиНоп$ оѓ ѕресітепѕ оЁ Р. вгапа!5 5. 1. Нот 3 веогтар с роршабоп ипаег (ће таш 
сотропеп{$ апаІуѕіѕ (УШкоуо — т іпе, Хһуѓіотіг — Ёа іпе, Зиту — Ёаіќегіпе Ппе). 


Обсуждение 


Таким образом, полученные результаты дают основания считать, что 
исследованные выборки моллюсков не являются группой, состоящей из 4 видов, 
а представляют собой один достаточно изменчивый вид. Эти симпатрические и 
даже симбиотопические «виды» не имеют эволюционно-генетической дискрет- 
ности. Более того, все 4 «вида» имеют совершенно идентичный характер геноти- 
пической изменчивости, проявляющийся в единообразном распределении гено- 
типов как в пределах, так и между географическими выборками. 

Определенный интерес вызывает генетическая и в какой-то степени морфо- 
логическая обособленность моллюсков из Сум, для которых характерны фик- 
сации альтернативных аллелей по ряду локусов неспецифических эстераз. Кроме 
того, моллюски этой серии отличались морфологическим единообразием на 
фоне гетерогенности дунайских и тетеревских популяций, что позволяет их 
легко отличить: для них характерна полупрозрачная желто-коричневая раковина, 
которая имеет наименьшие абсолютные значения всех измеренных параметров. 
Кроме того, моллюски сумской популяции характеризуются наименьшей 
скоростью нарастания оборотов и относительно большим устьем. Таким обра- 
зом, вполне возможно, что Р. соғиеиѕ — это политипический вид (надвид), но 
только представленный серией викарирующих, замещающих алловидов, возмож- 
но имеющих интрогрессивную гибридизацию друг с другом. 
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